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适应 机 制 


摘要 : 植物 捍 白 酶 抑制 素 是 植物 重要 的 防御 物质 之 一 ， 一 般 是 分 子 量 较 小 的 多 肽 或 香 白 质 ， 能 够 与 昆虫 销 化 道内 的 捍 白 了 酶 
形成 复合 物 ， 阻 断 或 削弱 蛋白酶 对 食物 中 蛋白 的 水 解 ， 使 昆虫 厌食 或 消化 不 良 而 致死 。 植 物 蛋 白 酶 抑制 素 在 植物 体内 一 般 
是 诱导 表达 的 ， 昆 虫 取 食 危害 后 ， 导 致 其 些 植物 在 伤口 产生 一 种 豪 聚 糖 信 息 素 一 一 重 白 酶 抑制 素 诱 导 因 子 ， 和 蛋白 酶 抑制 素 
诱导 因子 诱导 叶片 局 部 产生 植物 蛋白 酶 抑制 素 ， 并 刺激 产生 信和 号 物质 系统 肽 ， 通 过 十 八 烷 酸 和 途径 在 一 系列 酶 的 作用 下 产生 
茉莉 酸 ， 沫 莉 酸 与 受 体 结合 ， 活 化 植物 每 白 酶 抑制 素 基 因 。 昆 虫 在 长 期 取 食 植物 蛋白 酶 抑制 素 后 会 在 生理 及 行为 上 产生 适 
应 性 而 导致 不 敏感 ， 适 应 方式 主要 包括 :〈1I) 改变 肠 道 蛋白 酶 对 蛋白 酶 抑制 素 的 敏感 性 : 〈2) 水 解 重 白 酶 抑制 素 ， (3) 过 
量 取 食 及 干扰 产生 息 白 酶 抑制 素 的 信和 号 通道 。 由 于 昆虫 能 够 对 植物 和 皇 白 酶 抑制 素 产 生 适 应 ， 因 此 合理 利用 植物 得 白 酶 抑制 
素 的 抗 虫 作用 显得 十 分 重要 。 
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Plant proteinase inhibitor: induction and adaptation in insects 

ZONG Na» YAN Yun-Hua: WANG Chen-Zhu” (State Key Laboratory of Integrated Management of Pest Insects and Ro- 
100080, China) 


Abstract: The induction of plant proteinase inhibitor (PPI ) by insects has been the subject of considerable research in- 











dents, Institute of Zoology, Chinese Academy of Sciences, Beijing 


terest. After being attacked by insects some plants can release proteinase inhibitor inducing factor CPIIF ) at the site of in- 
jury. PIF stimulates the production of systemin which activates the synthesis of jasmonic acid through the octadecanoid 
pathway. Jasmonic acid activates the PPI gene causing new PPI to be synthesized. On the other hand, insects can devel- 
op adaptations to PPI through the following mechanisms: (1) changing the sensitivity of the insect proteinase to PPI; (2) 
decomposing PPIs; (3) feeding excessively and interfering with the PPI production signal pathway. The signal molecules 
and their functions in inducing PPI production and the adaptation to PPI by insects are reviewed. 


Key words: plant proteinase inhibitors; herbivorous insect; induction; adaptation 





植物 与 植 食性 昆虫 在 长 期 的 协同 进化 过 程 中 不 
断 地 相互 作用 ， 彼 此 形成 了 许多 防御 及 适应 机 制 
〈 钦 俊 德 和 王 琛 柱 ，2001)。 对 植 食性 昆虫 的 取 食 为 
害 ， 植 物 有 两 个 方面 的 化 学 防御 反应 。 一 方面 是 直 
接 防 御 Cdirect defense)， 植 物产 生 对 昆虫 有 毒 或 抑 
制 取 食 的 次 生 代谢 物质 ， 另 一 方面 是 间接 防御 in- 
direct defense)» RIP EH HR KH RIE REREH 
质 招 引 害虫 天 敌 ， 从 而 减少 植 食性 昆虫 的 危害 
(Ryan, 1992; Dick，1999)。 与 此 同时 ， 昆 虫 也 对 植 
物 的 防御 机 制 产生 了 相应 的 适应 对 策 ， 表 现在 行为 


和 生理 生化 等 方面 。 随 着 基因 工程 研究 的 进展 ， 植 
物 源 的 防御 生 白 倍 受 重视 ， 植物 蛋白 酶 抑制 素 
(plant proteinase inhibitor, PPD 就 是 其 中 的 一 类 。 
植物 蛋白 酶 抑制 素 是 一 类 分 子 量 较 小 的 多 肽 或 
和 蛋白质， 能 够 与 昆 忠 消化 道内 的 蛋白 消化 酶 形成 复 
合 物 ， 阻 断 或 削弱 蛋白 酶 对 食物 中 香 白 的 水 解 ， 使 
昆虫 厌食 或 消化 不 展 而 致死 。 在 某 些 植物 如 盔 茄 和 
马铃薯 体内 ， 植 物 和 蛋白 酶 抑制 素 一 般 存在 于 种 子 或 
贮藏 组 织 《 如 块茎 ) 中 ， 而 不 在 或 很 少 在 叶 、 茎 或 
根 中 表达 ， 但 当 这 些 组 织 或 器 官 受 到 损伤 后 即 可 诱 
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半 脱 氨 酸 类 、 天 冬 氨 酸 类 及 金属 类 《 王 琛 柱 和 钦 俊 
德 ，1997)。 目 前 已 从 马铃薯 、 页 豆 、 大 豆 、 番 茄 、 
绿豆 和 蓄 菇 等 多 种 植物 中 获得 了 丝氨酸 后 白 酶 抑制 
素 基 因 。 已 有 许多 转 植物 香 白 酶 抑制 素 基 因 的 植株 
问世 ， 有 的 已 在 生产 中 得 到 应 用 《Ussuf et al.， 
20012. 

目前 ， 在 植物 香 白 酶 抑制 素 研 究 中 ， 有 两 个 问 
题 很 受 关注 。 一 个 问题 是 昆虫 诱导 植物 体 产 生 植物 
和 蛋白酶 抑制 素 的 机 制 如 何 ? 另 一 个 问题 是 昆虫 能 和 否 
对 植物 蛋白酶 抑制 素 产 生 适 应 以 及 如 何 适 应 ?明确 
这 两 个 问题 对 合理 持久 地 利用 植物 香 白 酶 抑制 素 增 
强 作物 抗 忠 性 有 重要 意义 。 


1 昆虫 对 植物 蛋白 酶 抑制 素 的 诱导 机 
制 
植物 蛋白 酶 抑制 素 的 损伤 诱导 是 昆虫 和 植物 共 


同 作 用 的 结果 ， 涉 及 昆虫 和 植物 的 许多 物质 。 马 铃 
Lip te 
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图 1 RSA Se A 
抑制 素 产 生 的 信和 号 转 导 模式 
〈 仿 Ryan，2000 and Martha et al., 2001) 
Fig. 1 A model for the systemic signaling pathway 
of defensive (PPI) genes that are activated by 
herbivore attacks in tomato plants 


( Adapted from Ryan» 2000 and Martha et al.» 2001) 


暮 在 受到 昆虫 危害 后 会 合成 20 多 种 与 防御 相关 的 
重 和 白 ， 这 与 动物 受 创伤 后 的 发 炎 反 应 相似 CConsta- 
bel and Ryan» 1998). 1X #2 # GA BY 88 BAT oP AL 
个 功能 组 : OHBFEA, MEWS ABM A AM 
ZALAS (polyphenol oxidase» PPO): 名 信号 通道 
物质 ， 主 要 是 一 些 酶 ， 如 脂 氧 合 酶 《lipoxygenase， 
LOX)、 前 系统 肽 《prosystemin)、 系 统 肽 《systemin) 
及 其 受 体 、NADPH 氧化 酶 等 (Ryans 2000). tH 4 
香 白 酶 抑制 素 和 多 酚 氧 化 酶 都 有 抗 营养 的 作用 ， 使 
昆虫 营 养 缺乏 ;虫害 诱导 的 信号 通道 物质 能 够 使 杆 
物 对 损伤 的 信号 扩大 ， 在 短 时 间 内 产生 最 大 的 防御 
反应 。 昆 忠 取 食 诱导 植物 各 白 酶 抑制 素 的 信号 转 导 
模式 见 图 1。 

1.1 植物 体内 的 信号 分 子 

昆虫 取 食 植物 时 破坏 了 植物 伤口 处 的 组 织 双 
胞 ， 植 物 细胞 壁 的 果 胶 碎片 被 水 解 酶 分 解 为 之 聚 半 
乳糖 醛 酸 片段 ， 它 是 蛋白 酶 抑制 素 诱 导 因 子 《pro- 
tein inhibitor inducing factor, PIF) 的 主要 成 分 ， 由 
此 激活 伤口 周围 组 织 的 pin 基因 ， 从 而 产生 局 部 防 
御 。 与 此 同时 内 源 产生 的 系统 肽 运输 到 整个 植株 ， 
并 通过 茉莉 酸 途径 激活 远离 伤口 组 织 的 pin 基因 ， 
产生 系统 防御 作用 (Bishop et 以.，1984)。 植 物 蛋 
白 酶 抑制 素 在 植物 体内 的 系统 诱导 是 一 个 信号 级 联 
放大 的 过 程 ， 昆 忠 取 食 的 信号 由 质 膜 外 的 系统 肽 传 
递 至 膜 内 的 亚 油 酸 ， 再 通过 多 步 酶 促 反 应 产生 来 莉 
酸 。 莱 莉 酸 激活 植物 蛋白 酶 抑制 素 的 表达 ， 其 中 ， 
H,0, 也 是 重要 的 信号 物质 。 

起 初 认为 植物 皇 白 酶 抑制 素 也 是 由 重 白 酶 抑制 
素 诱导 因子 实现 的 ， 但 这 种 看 法 在 后 来 得 到 了 纠 
正 ， 因 为 重 白 酶 抑制 素 诱导 因子 的 分 子 量 在 000 
~ 10 000 之 间 ， 它 在 植物 体内 的 移动 性 很 差 ， 不 能 
长 距离 运输 ， 主 要 作用 是 激活 伤口 周围 的 植物 蛋白 
莓 抑制 素 基 因 ， 而 不 能 直接 传导 到 整个 植株 。 行 使 
系统 传递 功能 的 物质 是 后 来 发 现 的 系统 肽 《Shum- 
way et al.» 1976; Gustafson and Ryan，1976 )。 

1.2 系统 肽 和 前 系统 肽 的 功能 及 传导 途径 

植物 经 昆虫 取 食 在 伤口 部 位 产生 的 系统 肽 ， 是 
一 种 由 18 SARA RMS IR. Ae 
部 运输 到 其 他 部 位 ， 在 极 低 的 浓度 下 发 挥 作用 
(fmol/ 植 株 》;， 系 统 诱导 植物 防御 基因 的 表达 (Ry- 
an，2000)。 系 统 肽 的 前 体 即 前 系统 肽 是 一 个 由 200 
个 氨基 酸 组 成 的 多 肽 ， 它 在 未 受伤 叶片 中 的 表达 量 
很 低 ， 在 损伤 叶片 中 的 表达 量 成 倍增 加 。 转 入 前 系 
统 肽 基因 的 番茄 在 未 受到 诱导 的 情况 下 依然 能 够 表 


4 期 T RS: 昆虫 对 植物 熏 白 酶 抑制 素 的 诱导 及 适应 机 制 535 


EPWA. BARMAN RENEA Mt 
ZR JL A M m BA KE CMcGurl et al.» 1992; 
Dombrowski et al.» 1999). = EFA AY A) fit Re Bl 
转 前 系统 肽 基因 的 番茄 植株 上 后 ， 在 未 受到 损伤 的 
情况 下 也 合成 了 高 水 平 的 植物 蛋白 酶 抑制 素 ， 说 明 
系统 肽 或 系统 肽 产生 的 信号 能 够 由 转基因 番茄 传 入 
嫁接 的 番茄 ， 并 活化 损伤 防御 基因 (Ryan，2000)。 
从 其 他 茄 科 植 物 ， 如 马 铃 茵 、 青 椒 中 也 分 离 到 了 前 
系统 肽 ， 它 们 同 番茄 前 系统 肽 的 序列 同 源 性 达到 
73% ~ 80%， 并 且 共 有 相同 的 功能 《Constabel and 
Ryan，1998 )。 

AFA? 1 放射 性 标记 技术 ， 从 番茄 Lycopersicon 
peruvianum 叶肉 质 膜 分 离 到 了 一 个 分 子 量 为 160 kD 
的 系统 肽 结合 蛋白 ， 它 同系 统 肽 的 结合 表现 出 特异 
VE ADR YE (Scheer and Ryan，1999)。 系 统 肽 与 系 
SUK GS AN AGS BUBB (PLA) 的 活化 及 
EAER 〈linoleic acid) LAD 的 释放 。 这 一 过 程 包括 
REMARK. ASK. AAR APR 
度 的 增加 ， 质 膜 ATPase AF ARAM il, DAR TE 
KERARI. FUSE A Ccalmodulin) 的 合 
RER (Usami et al.» 1995; Stratman and Ryan, 
1997; Meindl et al.» 1998; Schaller and Oecking: 
1999). WEAR ARREK RR, AAT — i 
转变 为 秒 莉 酸 ， 最 后 导致 防御 基因 的 表达 。 

除了 系统 肽 以 外 ，Pearce (2001) 还 在 烟草 
中 发 现 了 另外 两 种 能 诱导 防御 基因 表达 的 多 肽 。 它 
们 均 由 18 个 氨基 酸 残 基 组 成 ， 来 自 具有 165 FA 
基 酸 残 基 的 同一 前 体 多 肽 ， 分 别 被 命名 为 烟草 系统 
肤 工 及 烟草 系统 肽 生 ， 能 够 通过 十 八 烷 酸 途 径 诱 导 
活化 防御 基因 。 

1.3 ”茉莉 酸 及 其 合成 途径 

秒 莉 酸 是 植物 受 虫害 损伤 后 产生 的 防御 诱导 信 
号 。Ryan 及 其 同事 最 时 提出 来 莉 酸 在 植物 售 白 酶 抑 
制 素 基 因 的 虫害 伤 诱 导 中 起 重要 作用 (Famer and 
Ryan，1992)。 和 番茄 叶片 表面 施用 亚 肥 酸 及 由 亚 凡 
酸 产 生 莱 莉 酸 过 程 中 的 中 间 产 物 , 用 系统 肽 及 塞 聚 
半 乳 糖 片段 处 理 时 都 能 够 活化 植物 蛋白 酶 抑制 素 基 
因 。 

植物 中 茉莉 酸 的 结构 及 其 合成 途径 与 动物 的 前 
列 腺 素 极其 相似 ， 其 合成 是 通过 由 亚麻 酸 起 始 的 十 
八 烷 酸 途径 ， 而 在 动物 中 是 从 20 碳 的 花生 四 烯 酸 
开始 。 莱 莉 酸 是 植物 诱导 防御 反应 过 程 中 的 重要 一 
环 ， 其 生成 过 程 中 涉及 的 酶 不 但 是 茉莉 酸 合成 的 必 
要 条 件 ， 同 时 也 是 植物 诱导 防御 的 重要 信和 号 分 子 。 





茉莉 酸 合成 所 需要 的 亚麻 酸 是 由 亚 油 酸 通过 。-3 脂 
肪 酸 脱 饱和 酶 完成 的 。 亚 麻 酸 经 过 多 步 酶 促 反 应 最 
后 合成 了 茉莉 酸 ， 其 中 首先 通过 叶绿体 内 脂 氧 合 
酶 ， 丙 二 烯 氧 化 合成 酶 ， 丙 二 烯 氧化 环 化 酶 生成 
12- 氧 合 植物 二 烯 酸 〈12-oxo-PDA)，12-oxo-PDA 再 
通过 12-oxo-PDA 还 原 酶 的 作用 及 三 轮 8- 氧 化 最 后 
生成 茉莉 酸 《Vick，1993)。 

1.3.1 wo-3 脂肪 酸 脱 饱和 酶 ，@-3 脂肪 酸 脱 饱 和 酶 
催化 十 六 碳 二 烯 酸 和 亚 油 酸 分 别 转化 为 十 六 碳 三 烯 
酸 和 亚麻 酸 的 反应 。 莱 莉 酸 的 合成 是 以 亚麻 酸 为 前 
体 的 ， 因 此 w-3 脂肪 酸 脱 饱和 酶 在 植物 的 损伤 诱导 
防御 中 起 重要 的 作用 。 烟 草 受 损伤 后 ，ww-3 脂肪 酸 
Ara ABB ARE RAR (Hamada et al.» 1996), IRA 
FIBNGRBETERH IRR. FE jmn 
后 ， 亚 油 酸 的 含量 也 有 上 所 增加 ， 说 明 损 伤 活化 了 脂 
肪 酸 脱 饱和 的 整个 途径 。 质 膜 释 放 不 饱和 脂肪 酸 是 
植物 损伤 防御 信号 转 导 的 一 个 关键 步骤 (Conconi 
et al.» 1996). 

1.3.2 RAEG: UBS. AB. AR. BM 
RES PARRA GHB Enh RFR 
诱导 后 能 大 量 表达 。 脂 氧 合 酶 是 一 种 非 血 红 素 氧化 
还 原 酶 ， 在 植物 中 普遍 存在 ， 由 一 个 大 的 基因 家 族 
403 (Siedow，1991; Nellen et al.» 1995). CEM 
1;4- 戊 二 烯 不 饱和 脂肪 酸 的 加 双 氧 反 应 ， 把 分 子 氧 
加 到 不 饱和 脂肪 酸 的 A9 或 A13 双 键 ,分 别 产 生 9- 
位 或 13- 位 的 氧 过 氧化 物 ， 这 是 茉莉 酸 合 成 过 程 中 
的 重要 步骤 。 

1.3.3 AZAA RER AN IAM: 
亚麻 酸 的 13 位 氧 过 氧化 物 转 化 为 12-47-44 — 
酸 〈12-oxo-PDA) 是 茉莉 酸 生 物 合成 的 必须 步骤 ， 
这 一 反应 是 由 丙 二 烯 氧化 合成 酶 及 丙 二 烯 氧化 环 化 
莓 俊 化 的 。 丙 二 烯 氧化 合成 酶 是 细胞 色素 P450 酶 
的 CYP74A 族 。 亚 及 的 两 二 炳 氧化 合成 酶 的 cDNA 
序列 已 被 克隆 ， 由 此 推导 出 的 筷 白 质 序列 表明 ， 该 
酶 是 一 个 由 58 个 氨基 酸 组 成 的 典型 叶绿体 多 肽 ， 
其 基因 在 损伤 后 表达 大 量 增 加 (Laudert et al.» 
1996). FEM MS MB MP. AXA a ee. 
丙 二 烯 氧化 环 化 酶 的 催化 步骤 是 十 八 烷 酸 途径 的 关 
ESR, MA 12-oxo-PDA PARAL ARNE pin 基因 活化 
的 必要 步骤 《Wasternack et al.» 1998). 

1.3.4 12-oxo-PDA 脱 饱和 酶 : 茉莉 酸 合成 的 关键 
前 体 3- 氧 -2- 戊 烯 - 环 友 烷 -1- 辛 酸 是 由 12-oxo-PDA 脱 
饱和 酶 催化 12-oxo-PDA 的 10 位 及 11 位 双 键 还 原生 
成 的 ， 此 酶 存在 于 细胞 质 中 ， 既 能 与 质 体 结合 又 能 
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与 微粒 体 结合 《Schaller and Weiler，1997)。3- 氧 -2- 
成 贤 - 环 成 烷 -1- 辛 酸 经 过 3 轮 B- 氧 化 生成 茉莉 酸 。 
8- 氧 化 首先 需要 乙 栈 辅酶 A 合成 酶 将 其 底 物 活化 生 
成 相应 的 乙酰 辅酶 A 衍 生物， 然后 再 经 过 乙酰 辅 
酶 A 氧 化 酶 氧化 。 在 拟 南 芥 中 已 经 鉴定 出 一 个 虫 
害 损伤 诱导 的 乙酰 辅酶 A 合成 酶 基因 (Titarenko et 
al.，1997)。 最 后 茉莉 酸 被 释放 到 细胞 质 中 与 游离 
的 受 体 或 与 膜 结合 的 受 体 结 合 ， 启 动 下 一 步 的 反 
Wo 
1.4 H,O, 

活性 氧 是 植物 虫害 防御 反应 系统 的 一 部 分 ， 植 
物 被 昆虫 咬 食 后 能 导致 到 0, 的 产生 《Bolwell; 
1999). H,O, 在 诱导 防御 系统 的 下 游 调节 防御 基因 
的 表达 ， 它 的 量 受 NADP 氧化 酶 的 调节 (Martha et 
al.» 2001). SZ awe met HO, KEHE A 
制 素 的 积累 受 NADPH A BS FN F DR E Ae BR S KS 
Me, FF A RESTATE IR he RAK. FERRE AI FE 
FS F ES SAY By aE A BETA C Martha et al.» 
2001)， 但 不 能 抑制 受 损伤 诱导 的 前 系统 肽 、 脂 氧 
合 酶 及 两 二 烯 氧 化 酶 的 基因 表达 。 了 于 0, 可 能 的 产 
生 过 程 是 ， 当 植物 受到 昆虫 取 食 、 机 械 损 伤 后 ， 系 
统 肽 释放 到 维 管束 ， 在 维 管 薄 壁 组 织 细胞 内 合成 莱 
和 莉 酸 ， 调 节 信 号 基因 包括 聚 半 乳糖 酶 的 合成 ， 聚 半 
乳糖 酶 催化 产生 聚 半 乳糖 醛 酸 的 同时 生成 H,O, > 
HO 由 维 管 细胞 扩散 到 叶肉 细胞 ， 活 化 防御 基因 
的 表达 《Kubigsteltig et al.，1999)。 


2 昆虫 对 植物 和 蛋白酶 抑制 素 的 适应 


植物 产生 重 白 酶 抑制 素 是 对 害虫 危害 的 一 种 适 
应 手段 ， 同 样 昆 虫 也 能 对 植物 重 白 酶 抑制 素 产 生 适 
应 性 。Broadway 研究 了 6 Aha EB BB Me bb Se 22 
ARS ABMHMANRN, GRR: REA 
物 蛋 白 酶 抑制 素 的 饲料 后 ， 绿 脉 菜 粉 蝶 Pieris napi 
RISE ATR Pieris rapae FREE 白 酶 活性 没有 受到 显著 抑 
fall 《0 ~ 18%% )， 而 小 菜 蛾 Plutella xylostella, IAR 
WX Trichoplusia ni~ ESIR Lymantria dispar 及 美洲 棉 
铃 虫 Helicoverpa zea 胰 和 蛋白 酶 活性 受到 了 显著 抑制 
(55% ~ 85%); 长 期 取 食 实验 表明 ， 只 有 粉 纹 夜 蛾 
的 生长 发 育 受 到 植物 各 白 酶 抑制 素 的 影响 ， 而 其 他 
昆虫 的 生长 发 育 未 受 影响 (Broadway, 1995). XÆ 
某 些 昆 忠 对 和 绰 白 酶 抑制 素 具 有 适应 性 的 首次 证 实 。 
以 后 人 们 逐渐 注意 到 昆虫 对 植物 和 蛋白酶 抑制 素 的 适 


应 性 问题 ， 其 主要 适应 方式 是 改变 昆虫 中 肠 和 蛋白 酶 
的 敏感 性 和 对 植物 筷 白 酶 抑制 素 的 水 解 及 行为 适 
Wo 
2.1 改变 昆虫 中 肠 蛋 白 酶 的 敏感 性 

昆虫 重 白 酶 基因 数量 非常 巨大 ， 这 是 蛋白 酶 种 
类 及 数量 能 不 断 变 化 的 基础 ， 如 枫 铃 虫 H. armig- 
era 至 少 具 有 28 THAN ARE AREA Bown 
et oj.，1997)。 昆 虫 体 内 的 香 白 酶 单 体 在 特定 情况 
下 可 能 聚合 为 多 亚 基 的 喜 聚 体 。 用 正常 人 工 饲料 喂 
养 烟 芽 夜 蛾 Heliothis virescens ， 幼 虫 中 肠 中 具有 一 种 
胰 凝 乳 蛋 白 酶 和 一 种 胰 和 蛋白 酶 ， 用 含有 植物 蛋白 酶 
HM alle A LR eI ER, HPP RA 
— APG Bu 78 TF] Bo Fe ee FL SE A Be Ae 4 PRR EO i 
T` Tp» LMT. ASDS-PAGE 及 PAGE 分 析 表 明 ， 
TL. LPH ETAT HRRACH. RECA 
植物 重 白 酶 抑制 素 饲 料 的 烟 芽 夜 峨 ， 其 肠 道中 的 胰 
和 蛋白酶 具有 很 低 的 K, 值 ， 同 底 物 结合 更 加 紧密 ， 
且 易 于 形成 嘉 聚 体 〈Brite et 吧 .，2001)。 空 间 构 型 
的 改变 ， 可 导致 K, 值 降低 ， 从 而 也 降低 了 胰 和 蛋白 
酶 对 植物 蛋白 酶 抑制 素 的 敏感 性 。 

甜菜 夜 蛾 对 寄主 植物 中 的 丝氨酸 和 蛋白酶 抑制 素 
能 产生 适应 性 。 取 食 含 有 和 蛋白 酶 拖 制 素 [[ 的 烟草 叶 
片 后 ， 尽 管 实验 证 明 植 物 香 白 酶 抑制 素 同 中 肠 和 蛋白 
酶 已 经 紧密 结合 ， 但 甜菜 夜 蛾 幼虫 生长 并 未 受到 抑 
制 ， 而 是 通过 大 量 分 泌 对 植物 蛋白 酶 抑制 素 不 敏感 
的 筷 白 酶 而 避免 了 消化 能 力 的 突然 降低 《Johnson et 
al.» 1989). XARI Spodoptera litura WE EA 
大 豆 胰 和 蛋白酶 抑制 素 的 人 工 饲 料 时 ， 只 有 1 龄 幼虫 
表现 出 生长 受 抑 制 《McManus and Burgess» 1995). 
在 其 它 昆 忠 中 也 发 现 过 类 似 的 适应 现象 《Michaud 
and Bernier et al.» 1995; Bolter and Jongsma» 1995 Ja 
尽管 不 同 的 昆虫 利用 不 同 的 后 白 酶 ， 但 它们 都 有 可 
能 通过 过 量 分 泌 对 植物 筷 白 酶 抑制 素 不 敏感 的 后 白 
酶 来 适应 植物 的 重 白 酶 抑制 素 《Michaud，1997)。 
2.2 降低 植物 蛋白 酶 抑制 素 在 肠 道 中 的 稳定 性 

植物 拒 白 酶 抑制 素 在 昆虫 肠 道 内 的 稳定 性 是 影 
啊 植 物 筷 白 酶 抑制 素 作 用 的 重要 因素 之 一 。Girard 
等 《1998a) 在 研究 植物 蛋白 酶 抑制 素 Oryzacystatin 
1 COC] >. Bowman-Birk MEIZ (BBD X} BRR JRI 
四 Phaedon conchleariae 的 作用 时 发 现 ， 虽 然 在 体外 
试验 中 0C 工 和 BBI 对 甲虫 蛋白 酶 活性 表现 出 了 
80% ~ 100% 的 抑制 作用 ,但 当 取 食 含有 植物 蛋白 
酶 抑制 素 的 葡萄 叶片 后 ， 甲 虫 既 未 表现 出 生长 发 育 
延 返 ， 也 未 表现 出 取 食 量 减 少 ， 除 亮 氨 酸 氨 肽 酶 活 
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性 稍 有 升 高 外 ， 和 蛋白 酶 的 种 类 及 活力 也 并 未 改变 。 
这 说 明 辣 根 猿 叶 甲 对 植物 蛋白 酶 抑制 素 产 生 了 适应 
性 ， 但 并 不 是 通过 改变 蛋白 酶 的 成 分 来 适应 OC I 
及 BBI 的 。 在 验证 0C 工 及 BBI 的 稳定 性 时 发 现 ， 
0CI 与 中 肠 提取 液 混合 保温 1 min 就 开始 降解 ，3 
h 后 完全 被 降解 。 与 0C 工 相 类 似 ，BBI 同 中 肠 提取 
液 混合 ，1 min 就 开始 降解 ，3 h 后 只 剩 部 分 活性 
(Girard et al .，1998a)。 对 有 毒物 质 的 水 解 是 昆 忠 
采用 的 一 种 非常 有 效 的 解毒 机 制 之 一 ，0C 工 也 能 
WE i ERK Otiorynchus sulcatus 降解 ， 墨 西 哥 
GR Zabrotes subfasciatus 的 丝氨酸 和 蛋白酶 能 降解 大 
豆 o 淀粉 酶 抑制 剂 Michaud and Cantin et al.» 1995; 
Ishimoto and Chrispeels，1996)。 为 了 提高 植物 蛋白 
酶 抑制 素 的 敏感 性 ， 防 止 植物 蛋白酶 抑制 素 在 体内 
的 降解 ， 应 该 选择 同时 利用 两 种 或 两 种 以 上 的 植物 
和 蛋白酶 抑制 素 ， 如 内 肽 酶 抑制 素 和 外 肽 酶 抑制 素 结 
合 使 用 。 

2.3 其 它 途 径 

昆虫 可 以 通过 取 食 行为 的 改变 来 适应 植物 体内 
RUSS A BSS dill HSE ESA DEE Psylliodes chrys- 
ocephaat 取 食 含 半 脱 氨 酸 筷 白 酶 抑制 素 的 油菜 后 ， 
体重 增长 显著 高 于 取 食 不 含 植物 香 白 酶 抑制 素 的 对 
照 油 菜 的 幼虫 ， 经 分 析 发 现 ， 幼 虫 体内 和 蛋白酶 的 组 
成 及 比例 没有 发 生变 化 ， 而 幼虫 的 取 食 量 却 大 大 增 
加 ， 表 明 幼 虫 体重 的 增长 是 通过 过 量 取 食 造成 的 ， 
这 是 昆虫 通过 取 食 行为 适应 植物 蛋白 酶 抑制 素 的 明 
显 例证 〈《Girard et al.» 1998b)- 

昆 忠 的 取 食 尽管 可 激活 寄主 植物 产生 植物 香 白 
酶 抑制 素 的 信号 通道 ， 但 昆虫 有 可 能 通过 影响 或 利 
用 植物 的 信号 传递 途径 来 适应 植物 的 诱导 防御 。 
Musser 等 〈2002) 发 现 美洲 棉铃 虫 唾液 中 的 葡萄 糖 
氧化 酶 能 抑制 烟草 Nicotiana tabacum 的 直接 诱导 防 
御 ， 此 酶 催化 葡萄 糖 和 分 子 氧 转化 为 葡萄 糖 酸 和 过 
氧化 气 ， 推 测 它 可 能 就 是 通过 直接 抑制 苹 莉 酸 信号 
的 生成 或 作用 于 其 它 信 号 途径 进而 影响 到 烟草 的 诱 
导 防 御 的 。 新 的 研究 表明 ， 美 洲 棉铃 忠 能 感受 到 引 
起 植物 防卫 反应 的 苹 莉 酸 或 水 杨 酸 ， 并 在 植物 防卫 
反应 产生 前 或 产生 的 同时 ， 迅 速 在 体内 合成 细胞 色 
素 P450 解毒 酶 系 ， 用 来 降解 植物 新 生 的 毒素 (Li 
et al.» 2002). 


3 合理 利用 植物 蛋白 酶 抑制 素 增 强 植 
物 抗 虫 性 的 途径 


植物 产生 香 白 酶 抑制 素 必 定 要 消耗 物质 和 能 














量 ， 从 而 会 降低 其 生长 和 繁殖 的 能 力 ， 所 以 植物 产 
生 和 蛋白 酶 抑制 素 等 防御 物质 的 生态 意义 决定 于 植 食 
性 害 忠 胁迫 所 造成 的 生态 压力 ， 如 果 这 种 压力 不 存 
人 在， 那么 产生 的 防御 物质 便 是 一 种 浪费 。 而 植物 怎 
白 酶 抑制 素 的 损伤 诱导 对 植物 体 来 说 是 一 种 非常 经 
济 有 效 的 防御 方式 ， 它 避免 了 在 非 胁 迫 条 件 下 对 资 
源 的 浪费 ， 使 植物 在 正常 生长 条 件 下 将 有 限 的 资源 
有 效 地 投入 到 营养 及 生殖 生长 上 。 利 用 植物 蛋白 酶 
抑制 素 的 诱导 表达 特性 ， 我 们 可 以 将 植物 蛋白 酶 抑 
制 素 与 具有 损伤 诱导 特性 的 局 动 子 结合 转 入 植物 
中 ， 合 植物 蛋白 酶 抑制 素 只 在 受 忠 害 损伤 时 大 量 表 
达 ， 这 样 既 避免 了 对 资源 的 浪费 又 将 抗 忠 性 结合 
来 ， 可 起 到 事半功倍 的 作用 。 虽 然 到 目前 为 上 人 们 
对 昆虫 肠 道 蛋白 酶 的 具体 种 类 还 不 是 十 分 清楚 ， 但 
研究 发 现 ， 昆 虫 肠 道 内 具有 3 ~ 6 种 主要 和 蛋白酶 
10~ 20 种 次 要 旦 白 酶 ， 其 中 70% 的 重 白 酶 对 植物 
重 白 酶 抑制 素 敏 感 《Roberts，1992)。 昆 虫 肠 道 内 对 
植物 和 蛋白酶 抑制 素 不 敏感 的 和 蛋白酶 是 有 限 的， 昆虫 
若 要 成 功 避 开 植 物 和 蛋白 酶 抑制 素 对 和 蛋白酶 的 抑制 作 
用 ， 那 么 它 产 生 不 敏感 的 蛋白 酶 的 量 就 需要 达到 一 
定 浓度 ， 所 以 产生 不 敏感 蛋白 酶 的 量 的 多 少 也 是 影 
响 昆 中 能 个 成 功 避 免 植 物 生 和 白 酶 抑制 素 为 害 的 重要 
因素 。 虽 然 有 些 昆虫 取 食 含 植物 皇 白 酶 抑制 素 的 饲 
料 后 昆虫 肠 道内 不 敏感 的 蛋白 酶 的 量 增加 了 2 ~ 3 
倍 ， 但 是 仍然 不 能 恢复 正常 的 消化 水 平 。 押 以 我 们 
认为 昆虫 对 植物 后 白 酶 抑制 素 的 生理 适应 是 有 限 
的 ， 我 们 完全 可 以 找到 克服 昆 忠 对 植物 后 白 酶 抑制 
素 产生 适应 性 的 有 效 办 法 。 
3.1 利用 来 自 非 寄 主 植物 及 昆虫 自身 的 蛋白 酶 抑 
制 素 

昆 忠 体 内 产生 对 植物 蛋白 酶 抑制 素 不 敏感 的 重 
白 酶 反映 了 昆虫 对 寄主 植物 中 高 浓度 植物 捍 白 酶 抑 
制 素 的 适应 。 所 以 获得 有 效 植物 香 白 酶 抑制 素 的 一 
条 重要 途径 就 是 从 昆虫 的 非 寄主 植物 中 选择 新 的 植 
物 生 和 白 酶 抑制 素 。 如 Dun $ 090 HSRES 
白 酶 抑制 素 PL2 转 入 水 稻 中 培育 抗 虫 品种 ， 利 用 
这 种 方法 成 功 地 防治 了 大 蜡 Sesamia inferens. (AA 
效 的 植物 蛋白 酶 抑制 素 并 不 一 定 必 须 从 植物 中 寻 
找 ， 害 虫 自身 体内 存在 的 重 白 酶 抑制 素 有 时 也 非常 
有 效 。 玉 米 幼 芽 根 叶 甲 Diabrotica virgifera 幼虫 自身 
就 含有 一 种 半 胱 氨 酸 蛋白酶 抑制 素 ， 这 种 重 白 酶 抑 
制 素 是 某 些 昆虫 中 肠 和 蛋白 酶 的 有 效 抑制 剂 ， 大 量 摄 
入 时 有 剧 毒 作 用 。 另 外 通过 计算 机 程序 模拟 香 白 酶 
与 植物 重 白 酶 抑制 素 结合 的 三 维 结构 ， 设 计 合 成 具 
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有 新 的 活性 位 点 、 与 重 白 酶 结合 更 紧密 的 蛋白 酶 抑 
制 素 ， 是 害 忠 综合 治理 中 具有 广阔 应 用 前 景 的 研究 
J i) (Jongsma et al.» 1996). 

3.2 BINA Mm Paine A 

目前 ， 已 有 许多 转 双 植物 蛋白 酶 抑制 素 基因 抗 
忠 植 物 成 功 的 例子 。 如 将 PI-I 和 PLI 基 因 转 入 烟 
草 中 ， 使 表达 胰 和 蛋白酶 抑制 素 及 胰 凝 乳香 白 酶 抑制 
素 的 转基因 烟草 植株 获得 了 对 烟草 天 蛾 的 抗 性 
(Johnson et al .，1989)。 此 外 , FIM AAS AB 
抑制 素 和 其 他 抗 忠 基因 《如 Bt 毒 蛋白 基因 或 淀粉 
酶 抑制 剂 基因 等 ) 也 是 获得 有 效 抗 虫 植株 的 重要 途 
径 。 有 些 植物 蛋白 酶 抑制 素 还 能 同时 抑制 a- vE 
活性 ， 这 些 植物 绰 白 酶 抑制 素 同 时 具有 两 个 抑制 位 
点 ， 一 个 专 于 抑制 重 白 酶 而 另 一 个 专 于 抑制 w- 淀 粉 
酶 ， 能 同时 紧密 结合 并 抑制 蛋白 酶 和 演 粉 酶 的 活 
性 ， 具 有 良好 的 杀 虫 效果 (Campos and Richardson» 
1983 )。 

以 上 讨论 了 植 食性 昆虫 对 植物 的 损伤 诱导 过 
程 ， 其 中 涉及 到 信和 号 传递 物质 的 作用 及 昆虫 对 植物 
香 白 酶 抑制 素 产 生 的 适应 及 其 适应 方式 ， 并 讨论 了 
合理 利用 植物 恒 白 酶 抑制 素 增强 植物 抗 虫 性 的 有 效 
ee. HVS ABN AAS RRS ARATE IER 
一 直 是 昆 忠生 态 、 生 理 生化 专家 感 兴趣 的 课题 之 
一 。 在 进化 过 程 中 ， 植 物产 生 了 种 类 丰富 的 植物 蛋 
白 酶 抑制 素 ， 能 在 个 同 的 pH 下 抑制 后 白 酶 的 水 解 
作用 ， 而 且 几 乎 任何 一 种 重 白 酶 都 有 相应 的 抑制 素 
发 现 。 虽 然 植物 皇 白 酶 抑制 素 在 植物 体 中 的 诱导 表 
达 十 分 复杂 ， 但 同时 也 是 有 规律 可 循 的 ， 相 信和 随 着 
科研 工作 的 不 断 深 入 ， 植 物 香 和 白 酶 抑制 素 的 抗 虫 优 
势 将 会 得 到 更 好 发 挥 ， 昆 虫 对 它 的 适应 问题 也 会 不 
断 地 得 到 解决 。 
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